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TABLEAU 2 : Association des caractéres foliaires entre eux suite a une correlation de point. Le

p < 0.001. Les
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TABLEAU 2 (suite)
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TABLEAU 2 (suite)
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Quoique I'association ne soit pas absolue et que I’on trouve parfois, chez une méme UTO. des
contours cellulaires de différents types, on observe plus souvent des épidermes aux contours simi-
laires obeissant aux mémes pressions de I’environnement. Une association se note entre le

contour des cellules et le type stomatique, tous deux associés a un nombre de cellules annexes
superieur a six. Il peut s’agir d’une association fonctionnelle ou structurale selon que ces caracté-
res dépendent des mémes paramétres écologiques ou que le contour sinueux et le nombre des
cellules annexes ne contraignent les stomates a devenir irréguliers. Cependant, nous avons ob-
serve des stomates réguliers dont les cellules annexes sont sinueuses (CUERRIER et al., 1991). Vrai-
semblablement, un méme contrdle morphogénétique agit sur la forme des parois cellulaires. Une
partie de I'information nous semble tout de méme redondante entre ces trois caracteéres.

Les stomates protubérants et I’'ornementation abaxiale nous semblent étre une association
fonctionnelle possiblement liée au climat. BARTHLOTT (1981) suggére deux fonctions quant 4 la
presence d'une ornementation : réduction de la possibilité de contamination de I'épiderme par
une meilleure évacuation des eaux de pluie et meilleur controle de la température de la surface
foliaire. Si nous supposons que la proéminence des stomates accentue les échanges gazeux,
I'ornementation abaxiale aiderait cette fonction en causant une turbulence de I'air autour des
stomates. L’ornementation permettrait aussi d’évacuer I’eau tapissant les creux autour des
stomates sureleves. Quoiqu’il en soit, les UTO ayant des stomates protubérants sont peu
nombreuses, et les données de I’écologie manquent pour mieux comprendre cette association.

Quant au sclérenchyme associé au collenchyme (deux caractéres du pétiole), ils pourraient
tous deux participer a la rigidité du pétiole lorsque celui-ci est long et/ou supporte de grandes
teuilles (Begonia Iludwigii, B. reniformis, B. ramentacea, B. valdensium). Pourtant, le B.
oxyphylla et le B. luxurians n’ont pas ce type de feuille. Chez ces deux especes, la présence de
sclerenchyme pourrait représenter un caractére herité de leur ancétre et conserve.

Le caractére « sécrétion sphérique » est associe a la nervation pennée, aux trichomes
lepido-étoilés, au continent africain et aux poils glandulaires cruciformes, caractéres des UTO
de la section Tetraphila qui forment le quart des UTO a nervation pennée; ce qui,
probablement, constitue un biais d’échantillonnage. Si les sécrétions sphériques se rencontrent
parfois chez les UTO américaines, elles sont absentes des UTO asiatiques étudiées lors de ce
travail. De plus, chez les UTO observées, les trichomes lepido-€toilés ne sont jamais présents
en méme temps que les émergences comme le montre leur association inverse. Le tableau 2
reveéle également une forte association entre les trichomes lepido-¢toilés et les poils glandulaires
globulaires. Par ailleurs, ceux-ci sont associés a la position enfoncee des poils glandulaires.

Les émergences sont faites de tissus épidermiques et sous-epidermiques. Aussi I’association
entre les emergences a cellules évaginées ou les emergences coniques et les papilles semble tenir
en ce que les cellules évaginées ne seraient que des papilles modifiees du fait de leur position
sur les emergences. Il se pourrait donc que le codage de ces deux structures ne contribue pas
a I’¢laboration d’une phylogénie des Begoniaceae et qu’il s’agisse de caractéres redondants.
Notons I'association inverse des émergences et du nombre d’assises de ’hypoderme ainsi que
I’association inverse entre les hydathodes limbaires et le type d’hypoderme a hautes cellules qui
sont probablement dues a une contrainte structurale. A cause de la hauteur de 'hypoderme,
dont les cellules sont souvent lignifiées, la distance entre les faisceaux vasculaires de
I'hydathode et le stomate rendrait cette structure non fonctionnelle. Ou, plus simplement, le
developpement des émergences accompagnant presque toujours les hydathodes limbaires serait
limité, voire rendu impossible par la présence d'un tel hypoderme.
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BOGHDAN & BARKLEY (1972) et Hoover (1986) voient une relation entre le nombre
d’assises de I'’hypoderme et le nombre de stomates par plage. Nos donnees corroborent cette
relation puisqu’elles montrent une association positive entre ces deux caracteres (Tableau 2).

Le tableau 2 montre qu’il existe egalement une association positive entre les papilles
adaxiales, abaxiales et de la marge. Il y aurait donc redondance de I'information entre ces
caracteres. Le codage de 'ornementation en quatre caracteres indépendants semble introduire
de la redondance, tout comme ci-dessus, puisque seule I'ornementation de la face abaxiale et
des emergences ne sont pas associees entre elles. En genéral, les papilles sont inversement
associces a 'ornementation de la cuticule. Cette association inverse peut s'interpreter de la
facon suivante. Selon les travaux de LEE (1977), LEE & GRAHAM (1986), BONE et al. (1985)
et GIVNISH (1984), les papilles augmentent le taux photosynthetique de la feuille en focalisant
la lumiere sur les chloroplastes. Quant a I'ornementation de la cuticule, BARTHLOTT (1981) —
en plus des autres hypotheses enumerees plus haut — rappelle qu’elle refléte les radiations
solaires permettant un controle de la température a la surface de la feuille. Il devient apparent
que ces deux structures ont des fonctions contraires d’ou I’association inverse : les papilles
augmentant I’entrée des rayons et 'ornementation les réduisant.

Les asterosclerites sont associes aux sclérites filiformes pénétrant les émergences tandis que
les brachysclerites du limbe le sont avec ceux du pétiole et ces derniers avec les sclérites
filiformes du limbe. Il semble que la capacité a développer des sclérites ameéne la présence
simultanée des difféerents types de sclérites chez les UTO étudiées. La fonction des sclérites
demeure incertaine. Toutefois, ALvIN (1987) propose une fonction de stockage et de
transmission de I'eau par ceux-ci. Etudiant le genre Androstachys (Euphorbiaceae), il discute
I'importance que ces structures peuvent jouer dans le transport de I’eau d’un épiderme a I'autre
et d'une nervure a l'autre en relation avec des poils absorbants. Il cite a cet effet les sclérites
penetrant les emergences des Begoniaceae.

Pour ce qui est des differents types de cristal, on trouve des associations inverses entre les
druses et les autres types. On observe une association entre les druses du limbe et celles du
petiole et entre les cristaux octaeédres du limbe et ceux du pétiole. Il semble qu’il soit superflu
de coder pour la presence de ces structures a la fois dans le limbe et dans le pétiole. Comme
les druses sont formees par I'agglomération de cristaux de moindre unité (FRANCESCHI &
HORNER, 1980), nous pensons que leur développement se fait selon deux voies possibles chez
les Begoniaceae. L.'une se ferait a partir de cristaux prismatiques allongés, I'autre de cristaux
octacdres. Ceci expliquerait les associations inverses obtenues entre ces trois types de cristal.

ANALYSES PAR GROUPEMENT HIERARCHIQUE.

Les figures 1 et 2 illustrent de fagon concise les dendrogrammes obtenus par les
algorithmes UPGMA et TWINSPAN. Malgré certaines divergences, des groupes précis d'UTO
se degagent de ces dendrogrammes. Nous emploierons le terme « groupe » pour désigner les
ensembles phenetiques d'UTO déterminés par ces analyses. De plus, I'indication numérique des
groupes fait reference aux groupes du dendrogramme produit pas l'algorithme UPGMA
(Fig. 1) et I'indication alphabetique aux groupes de la figure 2 (TWINSPAN). Nous avons un
premier groupe A presque identique au groupe 2 dont les UTO ne sont pas homogenes quant
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aux continents, a la nervation ou pour les sections. Le groupe B formé d’UTO américaines a
nervation palmeée coincide en partie avec le groupe 10. Le groupe C formé d’UTO surtout
asiatiques contient plusieurs des UTO du groupe 5 qui comprend surtout les sections

Platycentrum, Sphenanthera, Petermannia et Reichenheimia. D’autre part, le groupe D (tout
comme le groupe B) comprend des UTO américaines a nervation palmée, sauf une du
continent africain et une a nervation pennée. Il contient une partie des UTO du groupe 10. Le
groupe E est fait de quatre UTO américaines a nervation pennée entourées d’UTO américaines
mais a nervation palmee. Ce groupe contient les trois UTO du groupe 7. Le groupe F a cing
UTO americaines et a nervation pennée renferme les mémes UTO que le groupe 6 a I’exception
du B. oxyphylla remplacé par le B. echinosepala. Le groupe G reprend les deux UTO
americaines a nervation pennée de la section Ruizopavonia du groupe 4 tandis que le groupe J
inclut les quatre autres UTO a nervation pennée du groupe 4. Quant au groupe H, il
comporte, sur quatre UTO, trois d’origine asiatique qui constituent une autre partie du groupe
5. Le dendrogramme de la figure 2 se termine par le groupe K renfermant les mémes UTO que
le groupe 3. Ces groupes, dont la nervation est pennée, correspondent a la section africaine
Tetraphila. A la figure 1, on remarque quatre autres groupes. Le groupe 1 est formé de deux
UTO africaines a nervation palmeée de la section Scutobegonia, le groupe 8 d’'UTO américaines
a nervation pennce, le groupe 9 d’UTO asiatiques et le groupe 11 des UTO des sections
americaines Gireoudia et Pritzelia.

Plusieurs des caractéres a la base des groupes du dendrogramme de la figure 2
correspondent aux caractéres résultant de I'algorithme PARTI sur le dendrogramme de la
figure 1. Ainsi les caractéres unissant les UTO du groupe K et les UTO du groupe 3 sont la
nervation pennee, les trichomes lépido-étoilés, les sécrétions sphériques et les poils glandulaires
courts en surface. Il s’agit de caractéres qui, entre eux, sont associés (Tableau 2). De méme que
le groupe 6, le groupe F comprend la nervation pennée, les cystotyles bruns, les astérosclérites
(trois caracteres associés ; Tableau 2) mais aussi I'ornementation abaxiale et 4 la marge ainsi
que des papilles a la face adaxiale. De plus, les UTO formant le groupe E rejoignent le
groupe F a la troisieme division. Ils ont pour caractére commun la possession de pneumatho-
des, tout comme les groupes 7 a 11 situés a coté du groupe 6. Au groupe J correspondent
les druses dans les feuilles, lesquelles ressortent aussi pour le groupe 4 (Fig. 1).

Parmi les autres caractéres discriminants de la figure 1, on retrouve les trichomes 1épido-
ctoiles, les hydathodes limbaires, les cystotyles bruns, les astérosclérites, les sclérites pénétrant les
emergences, etc. D’ailleurs, ces deux derniers caractéres associés (voir Tableau 2) contribuent a
discriminer les B. imperialis (126) et B. violifolia (128) de la section Weilbachia du groupe 5. Ce
groupe-c1 n'a pas de caractére distinctif dans son embranchement immeédiat. Seuls les caractéres
des embranchements supérieurs servent a le discriminer. Toutefois, c’est uniquement dans ce
groupe (six UTO sur quatorze) que I’on rencontre le caractére « cristal aciculaire ». Le groupe 3
diverge, en premier lieu, du groupe 4 par un hypoderme, des stomates groupés et des poils glan-
dulaires courts en surface. Notons que, si les groupes d’UTO 10 et 11 proviennent du meéme
continent et possedent le méme type de nervation, le groupe 9 s’en sépare par le continent d’ori-
gine et les groupes 7 et 8 par le type de nervation. Aussi, 'embranchement opposé au groupe 6
est compose d'UTO nombreuses et hétérogénes. Enfin, les UTO 13. 55. 56 se distinguent du
groupe 11 par la présence de trichomes roux. caractére assez peu repandu et confiné au continent

americain. D’autre part, les groupes 1 et 2 se différencient par des caractéres nullement uniques
et qui se retrouvent dans d’autres embranchements.
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Pour separer les niveaux hierarchiques supérieurs, 'algorithme TWINSPAN fait appel a
differents caractéres discriminants dont la nervation et 'ornementation du coéte (+) du
dendrogramme et les papilles, le contour ainsi que le nombre de cellules annexes du cote (—)
(Fig. 2). Cette analyse par division hiérarchique favorise tout d’abord les caractéres a états
balances, puis a 'approche des divisions plus fines, ceux a états rares tels que les sécretions
spheriques et les trichomes lepido-étoilés pour le groupe K ou les cystotyles gris pour le
groupe G. On remarque que les caracteres de la surface foliaire (papille, ornementation, etc.)
apparaissent plus souvent que les caracteres de I'anatomie (cristaux, sclerites, cystotyles, etc.),
quoique ceux-c1 soient moins diversifies que les précedents dans notre analyse.

CONCLUSION

Que l'on utilise diverses analyses de groupement (Fig. 1 et 2) ou de cladistique (resultats
non publiés), nous constatons que plusieurs groupes d’'UTO sont constants. Les analyses de
groupement font ressortir des groupes d’UTO qui, soit pour leur continent, soit pour leur type
de nervation ou méme parfois pour leur section, sont homogenes (Fig. 1 et 2). Une partie des
caracteres, qui sont a la base de ces groupes, concorde entre les dendrogrammes. Ainsi les
groupes 3 et K, comprenant les UTO de la section Tetraphila, se définissent par des caracteres
uniques. Il s’agit des trichomes lépido-étoilés observes seulement chez ces UTO africaines. Les
secretions sphériques, la nervation pennée et la position superficielle des poils glandulaires
courts forment les autres caractéres sous-jacents a ce groupe. De plus, ces ensembles de
caracteres discriminants sont formes, dans la plupart des cas, de caracteres associes entre eux
(Tableau 2). Il y a donc concordance entre les résultats obtenus par les différentes analyses
utilisees dans cette etude.

Notons encore que l'assise de cellules chlorophylliennes réunit deux des UTO (5.
salicifolia, B. undulata) de la section Gaerdtia et que les cellules aquiféres a paroi secondaire
reticulée s’observent chez les B. yunnannensis et B. handelii appartenant a des sections asiatiques
difféerentes (CUERRIER et al., résultats non-publiés). Mentionnons le caractére « sclerite
pénétrant les émergences » rencontré chez deux des UTO de la section Weilbachia et chez le B.
nelumbiifolia de la section Gireoudia. Ce sont toutes deux des sections américaines. La presence
d’hydathodes limbaires se remarque chez les UTO pour la plupart d’origine américaine. Mais
1l apparait aussi chez le B. masoniana d’origine asiatique. S’agit-il de convergence ? Quant aux
trichomes roux, ils sont présents uniquement chez des UTO américaines a nervation pennee.
Le type d’attachement de ces trichomes sur I’épiderme et la ressemblance de ceux-ci avec les
trichomes lépido-€toiles et les trichomes ramifiés donnent a penser qu’une base génetique

pourrait leur étre commune. Pour confirmer cette supposition, une étude ontogénique serait
necessaire.

Si certains caracteres ont besoin d’étre réanalysés, d’autres demandent simplement un
codage different. En tout premier lieu, certaines familles de caractéres tels que les papilles,
I'ornementation, le contour des cellules de I'épiderme et les différents types de cristal offrent
une information redondante pour la taxonomie. Il serait plus juste de ne coder qu’une seule fois
la présence de ces caracteres chez les UTO étudices et non, par exemple, de coder les papilles
a trois endroits differents du limbe. A I'inverse, certains caractéres gagneraient a étre codes plus
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hinement. Les poils glandulaires longs, que nous avons codés pour leur présence seulement, se
distinguent par deux types de téte (hémisphérique et tronquée avec cellules en rosette). On
pourrait les coder en autant d’états de caractéres. D’autre part, nous avons codé les caractéres
suivants en trois etats : nombre d’assises de I’hypoderme, nombre de stomates par plage,
nombre de cellules annexes. Il n’est pas impossible que les limites assignées aux trois états
solent fautives et qu’une analyse a partir d’un plus grand nombre d’UTO vienne augmenter le
nombre d’états.

L’absence d’une information précise concernant I’habitat des UTO étudiées ne nous
permet pas de verifier la valeur de certaines associations de caracteres. Plusieurs caractéres du
petiole et/ou de la feuille pourraient avoir une base morpho-fonctionnelle liée au port de la
plante, qui est variable chez les Begoniaceae. Mais des caractéres adaptatifs ne sont pas pour
autant depourvus d’'information taxonomique. CARR et al. (1971), STACE (1984) et BARTHLOTT
(1981) indiquent que les conditions de l'environnement affectent peu les caracteres de

I’épiderme et qu’un controle génétique sévere les sous-tend.

L’etude de CUERRIER et al. (1990), utilisant les tests de Mantel et de Smouse, Long et Sokal
sur des données foliaires, supporte le rapprochement des sections par continent d’origine etabli
par DE CANDOLLE (1864), puis par IRMSCHER (1925). De plus, ces auteurs concluent que la
nervation pennée semble polyphylétique, malgre la relation existant entre certaines sections et
la nervation, et que les sections d’un méme continent sont plus proches entre elles qu’elles ne
le sont avec celles des autres continents. Et, de fait, sur les dendrogrammes les UTO d’un méme
continent ont tendance a étre groupees ensemble. Toutefois, les UTO d'une méme section
forment rarement des groupes, a I’exception de la section Tetraphila. Les sections americaines
Begonia, Gireoudia et Pritzelia, entre autres, nous semblent artificielles. Mais 1l importe, avant
tout, de miser sur une étude qui comprendrait un échantillonnage plus complet du nombre de
sections et de leur nombre d’espéces ainsi que sur des caracteres fiables comportant une analyse

a priori de caractéres telle que suggérée par NEFF (1986) et BRYANT (1989).
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